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Fig. 1. De Westcluinen op 
Goeree.
De invloed van betreding en bodemverdichting op 
het voorkomen van Plantago-soorten in 
duingebieden
(Een deelstudie naar de effecten van recreatie en begrazing op de 
vegetatie in natuurgebieden)
De practische achtergrond van deze studie 
kan als volgt worden geformuleerd: 'Wat is 
de invloed van recreatie en begrazing op de 
vegetatie in natuurgebieden?' Deze vraag is 
vooral de laatste decennia actueel geworden 
omdat enerzijds de recreatiedruk in natuur­
gebieden steeds sterker wordt en anderzijds 
omdat aan begrazing als beheersmaatregel 
in gebieden met een half-natuurlijke vegeta­
tie een steeds grotere waarde wordt gehecht. 
Mede vanwege het maatschappelijke belang 
wordt zowel in binnen- als buitenland door 
betrekkelijk veel onderzoekers aan deze pro­
bleemstelling gewerkt. In Nederland zijn de 
onderzoekers die de effecten van begrazing 
bestuderen verenigd in een werkgroep, die in 
1970 werd op gericht; deze werkgroep is in 
een later stadium in een projectgroep van 
BION opgenomen. Onderzoek naar de effec­
ten van recreatie op de vegetatie wordt onder­
meer uitgevoerd door medewerkers van het 
Rijksinstituut voor Natuurbeheer en van de 
afdeling Milieubiologie van de Vrije Univer- 
siteit te Amsterdam. Het onderzoek dat in dit 
artikel wordt besproken, is uitgevoerd op het 
Instituut voor Oecologisch Onderzoek, Afde­
ling Duinonderzoek Weevers' D uin ' te Oost­
voorne.
IN L E ID IN G
Deze studie is toegespitst op een gemeen­
schappelijk aspect van recreatie en begrazing
nl. de invloed van betreding en de daarmee 
samenhangende bodemverdichting op de ve­
getatie. De aandacht  is vooral uitgegaan naar 
de duingebieden van Voorne en Goeree, 
waar, met name in de gras>anden, betreding 
door begrazing en recreatie een grote rol 
speelt. Naast de natuurlijke beweiding door 
konijnen wordt plaatselijk begrazing door 
geiten, schapen, koeien en paarden als be­
heersmaatregel toegepast. Op de Westduinen 
(Fig. 1), een groot duingraslandcomplex ( ±  
176 ha) op Goeree, vindt beweiding door 
koeien en paarden al eeuwenlang plaats.
In deze studie is uitgegaan van de gedachte 
dat in begraasde en in door recreanten be­
zochte terreinen de factor tred een belangrijk 
effect kan hebben op de soortensamenstelling 
en op de ontwikkeling van de vegetatie. Z o­
wel directe als indirecte eiïecten van betre­
ding op de plantengroei zijn te onderschei­
den.
Een direct gevolg van tred is de beschadiging 
van planten. In een betreden gebied ontstaat 
variatie in de soortensamenstelling omdat 
enerzijds de betredingsintensiteit niet overal 
gelijk zal zijn en anderzijds omdat  sommige 
plantesoorten de directe gevolgen van tred 
beter kunnen weerstaan dan andere.
Een indirect gevolg van tred is de verdichting 
van de bodem. Bodemverdichting veroor­
zaakt veranderingen in het porievolume van 
de bodem, de poriediameterverdeling, de me-
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chanische weerstand, de waterbeschikbaar- 
heid, de aeratie en de bodem tem pera tuur  (zie 
o.a. Eavis, 1972; Warnaars & Eavis, 1972; 
Liddle & Moorc, 1974). De variatie in een 
vegetatie kan ten dele een weerspiegeling zijn 
van de door betreding ontstane variatie in 
bodem fysische eigenschappen.
Het onderzoek dat in het verleden naar de in­
vloed van betreding is uitgevoerd, was in het 
algemeen gericht op de veranderingen die. in 
de loop van de tijd, in de vegetatie plaatsvon­
den (zie de overzichtsartikelen van o.a. 
WesthofT, 1967; Liddle, 1975). In het onder­
zoek gepresenteerd in dit artikel, zijn vooral
complexe situatie
Fig. 2. De drie fasen in de effecten op individuele planten bestu- 
het experimenteel plan- deerd. 
tenoecologische onder­
zoek. O P Z E T  VAN H E T  O N D E R Z O E K
Om in detail de reactie van planten op de m i­
lieufactoren tred en bodemverdichting te o n ­
derzoeken, is een studie gemaakt van een 
aantal zgn. indicator-soorten. Dit zijn soor­
ten waarvan, op grond van veldwaarnemin­
gen, verwacht mag worden dat hun voorko­
men in meer o f  mindere mate mede wordt 
bepaald door de betrelïende milieufactoren. 
Voorbeelden van planten welke indicatief 
zijn voor tred en bodemdichtheid zijn enkele 
soorten uit het geslacht Plantago (weegbree). 
P. major L. ssp. major (grote weegbree) en, in 
iets mindere mate, P. coronopus L. (herts­
hoorn weegbree) zijn soorten die op betreden 
plaatsen kunnen voorkomen. P. coronopus is 
een kustgebonden soort die vooral in 
duingraslanden kan worden aangetroffen. 
Het werd van belang geacht om de reactie 
van deze tred-resistente soorten te vergelij­
ken met het gedrag van soorten die op m in ­
der betreden plaatsen voorkomen. Proeftech- 
nisch heeft het voordelen om de tweede 
groep soorten te kiezen uit hetzelfde geslacht 
als de eerste groep. Verder bestaat bij een 
vergelijking van soorten uit verschillende ge­
slachten de mogelijkheid dat gevonden ver­
schillen in eigenschappen berusten op ver­
schillen in afstamming en niet het gevolg zijn 
van aanpassingen aan de onderzochte mi­
lieufactoren. Binnen de Plantago-soorten 
zijn P. lanceolata L. (smalle weegbree) en P. 
media L. (ruige weegbree) vertegenwoordi­
gers van de groep die minder resistent lijkt te 
zijn tegen betreding. P. media die niet voor­
komt op duinzandgronden aan de kust maar 
op dijken en kalkhoudende leemgronden in 
het binnenland, is als vergelijkingsobject bij 
deze studie betrokken.
In deze plantenoecologische studie zijn drie 
fasen van onderzoek te onderscheiden.
(a) Een veldstudie van de plantengemeen­
schappen waarin deze Plantago-soorten kun­
nen voorkomen, alsmede een studie van de 
verspreiding van de gekozen soorten in rela­
tie lot de factor tred en de daarmee gepaard 
gaande bodemeigenschappen.
(b) Een experimentele studie op proefvelden 
onder gedeeltelijk geconditioneerde om stan ­
digheden en (c) een experimentele studie in 
het laboratorium onder geheel geconditio­
neerde omstandigheden.
In het algemeen kan gesteld worden dat een 
goed inzicht in de reactie van een plant op 
bepaalde milieufactoren pas kan worden ver­
kregen als de studies in de complexe veldsi- 
tuatie worden ondersteund door experimen­
tele studies waarin bepaalde factoren afzon­
derlijk en in combinatie  kunnen worden o n ­
derzocht. Om dat  de kloof tussen de om stan ­
digheden in het veld en die in het laborato­
rium erg groot is, zijn in het hier beschreven 
onderzoek de proeven tevens op proefvelden 
uitgevoerd. De hypothesen die voortkwamen 
uit het veldonderzoek werden in de experi­
menten getoetst. Een voorwaarde bij een der­
gelijke benadering is dat er een voortdurende 
wisselwerking bestaat tussen de veldsituatie 
en het experimentele werk; de resultaten ver­
kregen uil de experimenten moeten op hun 
waarde worden beoordeeld in het veld. Deze 
aanpak,  die kenmerkend is voor causaal- 
analytisch plantenoecologisch onderzoek, is 
geschetst in Figuur 2.
Een ander uitgangspunt voor dit type onder­
zoek is, dat een goed beeld van de aanpassing 
van een plant op verschillende milieufacto­
ren alleen kan worden verkregen als alle sta­
dia in de levenscyclus van de plant in het o n ­
derzoek worden betrokken. Daarom zijn in 
dit onderzoek de effecten van tred en bodem ­
dichtheid op de ontkieming, de vestiging van 
kiemplanten, de groei, de bloei en de zaad- 
productie van de gekozen Plantago-soorten 
beschreven. Naast de effecten van tred en bo ­
demdichtheid op de bovengrondse delen, 
werd ook de ontwikkeling van de wortelstel­
sels bestudeerd.
Samen vattend kan gesteld worden dat de lijn 
die in dit onderzoek is gevolgd, gebaseerd is 
op de gedachte dat door een gedetailleerde 
studie naar  de reactie van enkele plantesoor- 
ten op de milieufactoren tred en bodemdicht­
heid, wetmatigheden kunnen worden afge­
leid, die in belangrijke mate ook gelden voor 
andere soorten voorkomend in de betrelïende 
vegetatie-eenheden.
B E S C H R IJ V E N D  O N D E R Z O E K  
IN H E T  VELD
Om inzicht te krijgen in de effecten van de 
betreding op de soortensamenstelling en on t ­
wikkeling van de vegetatie van enkele du in ­
graslanden op Voorne en Goeree werd een 
studie gemaakt van de vegetatie-eenheden
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Tabel 1. De vegetatie en 
en kele h ode mei gen scha p - 
pen van een transect dat 
loodrecht op een koe ie n- 
pad in het duingraslancl- 
cotnplex 'Westduinen 'te 
Goeree is gelegen (zie 
ook Figuur 3).
die voorkwamen op meer en minder betre­
den plaatsen. De nadruk lag hierbij op de 
mate waarin de Plantago-soorten in de be­
treffende vegetatie-eenheden aanwezig wa­
ren. Deze studie werd gevolgd 4oor een gede­
tailleerd onderzoek naar het voorkomen van 
de indicator-soorten in relatie tot een aantal, 
meest fysische, bodemeigenschappen. G eko ­
zen is voor een studie van de bodemeigen­
schappen die door betreding, een factor die 
zowel in ruimte als in tijd sterk kan variëren, 
worden beïnvloed.
Fig. 3. De verspreiding 
van enkele Plantago- 
soorten over een transect 
in de Westduinen (zie 
ook Tabel 1).
Tred: variatie in de ruimte
In een begraasd of door recreanten bezocht 
gebied is de betredingsintensiteit niet overal 
gelijk. Met name in een duingrasland blijkt 
dat, mede door de geaccidenteerdheid van dit 
type terreinen, de betreders de neiging verto­
nen bepaalde routes te volgen, hetgeen tot ge­
volg heeft dat zich in het landschap paden pa­
tronen gaan aftekenen. Betreding kan be­
schouwd worden als een variabele factor in 
de ruimte. Een methode om de effecten van 
betreding op de ruimtelijke variatie in de 
soortensamenstelling te onderzoeken is de 
zgn. transectstudie; het bestuderen van de ve­
getatie in transecten die loodrecht op paden 
zijn gelegen. Door het bepalen van de betre­
dingsintensiteit en een aantal fysische bo- 
demfactoren kan de relatie tussen vegetatie- 
eenheden en de milieufactoren tred en bo- 
demdichtheid worden nagegaan.
In Tabel 1 wordt een voorbeeld gegeven van
een transect dat op een begraasd duingras­
land is gelegen. De bodemweerstand (geme­
ten met een penetrometer) neemt, gaande 
van de helling naar het pad, toe. De waarden 
in porievolume laten het omgekeerde zien. 
Afwijkend in deze reeks zijn de waarden op 
de hellingen. Waarschijnlijk vullen kleine 
deeltjes organisch materiaal de kleine bo- 
demporiën op; de penetrometer is te grof om 
dergelijke kleine verschillen, die wel in het 
porievolume tot uiting komen, te registreren. 
De samenstelling van de vegetatie wisselt van 
plaats tot plaats in dit transect. Op het pad 
kunnen zich nog slechts enkele soorten hand­
haven; de bodem in het midden van het pad 
is grotendeels onbedekt en na regenbuien 
dringt het water slechts moeizaam de bodem 
in, hetgeen het relatief lage vochtgehalte ver­
klaart. Een microkartering (Fig. 3) van de ge­
kozen indicator-soorten geeft een beeld van 
de verspreiding van deze soorten over het 
transect. P. major blijkt zich op het pad goed 
te kunnen handhaven, terwijl P. lanceolata 
vooral in de bermen voorkomt en P. corono- 
pus , in dit geval, in de hoogste aantallen op 
de noordoost helling is aangetroffen.
Uit het beschrijvende onderzoek in de duin- 
graslanden is naar voren gekomen dat P. co- 
ronopus vooral voorkomt in vegetatie-eenhe­
den die kenmerkend zijn voor matig betre­
den, matig verdichte plaatsen. P. major 
wordt aangetroflen in plantengemeenschap­
pen die gebonden zijn aan verdichte, sterk 
betreden plekken. In de Westduinen zijn twee 
typen van P. lanceolata gevonden. Het eerste 
type, P. lanceolata var. sphaerostachya Mert. 
& Koch, komt voor in vegetatie-eenheden 
van droge en in geringe mate betreden plaat­
sen. Het tweede type, P. lanceolata (waar­
schijnlijk var. lanceolataj, is gebonden aan 
vegetatie-eenheden van vochtige en matig be­
treden plekken.
Gesteld kan worden dat in dit deel van het 
onderzoek de in de inleiding geschetste glo­
bale indrukken over het voorkomen van de 
gekozen indicator-soorten in relatie tot de 
factoren betreding en bodemverdichting 
werden bevestigd. Deze uitkomsten, die uit­
voerig zijn beschreven in Blom et al. 1979, 
vormden de uitgangspunten voor het experi­
mentele onderzoek.
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Tred: variatie in de tijd
Omdat de betredingsintensiteit zowel binnen 
één jaa r  als tussen jaren aanzienlijk kan wis­
selen. kan betreding naast een variabele fac­
tor in de ruimte ook beschouwd worden als 
een variabele factor in de tijd. Om inzicht te 
verkrijgen in aanpassingen van planten in de 
loop van de tijd kunnen zowel studies op het 
vegetatie-niveau als op het populatie- en 
individu-niveau worden uitgevoerd.
(a) Lange termijn onderzoek naar verschui­
vingen in de soortensamenstelling van be­
graasde of  door recreanten bezochte gebie­
den geeft inzicht in de effecten van betreding 
op verschillende vegetatie-eenheden. O nder­
scheid dient te worden gemaakt tussen ver­
schuivingen die optreden in gebieden die 
sinds relatief korte tijd aan betreding bloot 
staan en verschuivingen in gebieden waar 
reeds lange tijd betreding als milieufactor 
van invloed is. In het eerste geval is er sprake 
van de reactie op een plotseling optredende 
verstoring, terwijl in het tweede geval het
• gaat om verschuivingen in stabiele vegetaties. 
Voorbeelden van dergelijke studies zijn ver­
meld in Blom et al., 1979.
(b) Een meerjarig onderzoek in meerdere ge­
bieden naar de aanpassing van populaties 
van indicator-soorten geeft inzicht in ver­
schillen in reactie tussen populaties van de 
verschillende indicator-soorten in één gebied 
en in verschillen in reactie van verschillende 
populaties van één soort in meerdere gebie­
den. In dit middenlange termijn onderzoek 
wordt gebruik gemaakt van demografische 
technieken, waarbij door nauwkeurige waar­
nemingen aan afzonderlijke individuen van 
verschillende populaties ondermeer verschil­
len in levensstrategieën en leeftijdsopbouw 
kunnen worden opgespoord. De demografi­
sche benadering geeft ook informatie over de 
reactie van individuen gedurende de verschil­
lende stadia in hun levenscyclus. Zoals in het 
vervolg van dit verhaal duidelijk zal worden, 
is gebleken dat planten die in verschillende 
fasen van hun leven zijn, in verschillende 
mate kunnen zijn aangepast aan tred en bo- 
demdichtheid.
Het demografische onderzoek is als onder­
deel van het BION-zwaartepuntproject ’Ver­
gelijkend onderzoek naar demografische, fy­
siologische en genetische eigenschappen van 
plantesoorten in relatie tot hun standplaats 
in graslanden’ (zie verslag BION-ZWO 
zwaartepuntonderzoek, 1978) pas kort gele­
den gestart. Hoewel het nog te vroeg is voor 
het trekken van definitieve conclusies, lijken 
de eerste resultaten de uitkomsten te bevesti­
gen van het hierna te bespreken laborato- 
rium-en proefveldonderzoek over de invloed 
van betreding en bodemverdichting geduren­
de de diverse levensstadia van Plantago- 
soorten.
EXPERIMENTEEL OECOLOGISCH  
ONDERZOEK AAN SOORTEN
Experimenteel onderzoek kan leiden tot ge­
detailleerde kennis van de reactie van p lan­
ten op bepaalde milieufactoren, waardoor 
meer inzicht kan worden verkregen in de
aanpassing van deze soorten aan natuurlijke 
omstandigheden. Zoals reeds vermeld, zijn 
als indicatoren voor de milieufactoren tred 
en bodemdichtheid Piantago-soorten geko­
zen. De hypothese die uit het veldonderzoek 
is voortgekomen, is dat de soorten P. major, 
P. coronopus en P. lanceolata in afnemende 
mate aan betreding en bodemverdichting zijn 
aangepast. Bedacht moet worden dat het hier 
alleen gaat om de reactie van soorten op de 
factor betreding met de daaraan gekoppelde 
verschuivingen in bodemfysische eigenschap­
pen. Het is de vraag of voor het voorkomen 
van deze soorten betreding en bodemver­
dichting van overheersende of  slechts van o n ­
dergeschikte betekenis zijn. Een goed voor­
beeld om een dergelijke vraag mee te illustre­
ren is de herfstschroeforchis. Spirant hes spi- 
ralis. Een van de weinige plaatsen waar deze 
soort in Nederland voorkomt is het duingras- 
Iandcomplex ’Westduinen’ .op Goeree. Spi- 
ranthes groeit daar  vooral op de randen van 
slenken die 's winters onder water staan, 
m aar  ’s zomers betrekkelijk droog zijn en dan 
onregelmatig door vee worden betreden. De 
vraag is nu wat voor het voorkomen van deze 
soort belangrijk is: de hoge wisselende grond­
waterstand, de lichte mate van betreding, de 
bodemverdichting, de lichte mate van bemes­
ting, de vraat gedurende bepaalde perioden 
van het jaar, een combinatie  van deze facto­
ren of  één of  meerdere onbekende factoren.
%
Op de vraag in welke mate betreding en bo­
demverdichting van invloed zijn op het voor­
komen van Piantago-soorten is getracht een 
antwoord te vinden door het uitvoeren van 
een aantal experimenten. In deze proeven, 
die in het laboratorium, op proefvelden en in 
het veld zijn uitgevoerd, zijn de effecten van 
bodemdichtheid afzonderlijk én de gevolgen 
van betreding in c o m b in a t ie . met bodem ­
dichtheid bij de Piantago-soorten bestu­
deerd. Deze opzet is gekozen omdat bodem ­
verdichting niet alleen door betreding hoeft 
te ontstaan. Wisselende, hoge grondwater­
standen en regenval leiden eveneens tot bo­
demverdichting. De invloed van beide facto­
ren is bestudeerd gedurende een aantal stadia 
in de levenscyclus van de planten.
In de literatuur zijn slechts weinig voorbeel­
den van experimenteel onderzoek naar de ef­
fecten van tred en bodemdichtheid op indivi­
duele planten te vinden. Een voorbeeld in dit 
kader is het werk van Liddle en Greig-Smith 
(1975) die in het laboratorium ondermeer de 
groei van Festuca rubra op verdichte zand­
bodems hebben onderzocht. Het bleek dat 
Festuca rubra aangepast is aan matig ver­
dichte bodems omdat die een betere vocht- 
voorziening hebben dan losse bodems waar 
de groeisnelheid van deze soort achterblijft. 
Een aantal van de resultaten verkregen in het 
experimentele onderzoek naar de aanpassing 
van Piantago-soorten aan de factoren betre­
ding en bodemverdichting worden in dit ver­
haal gepresenteerd. Gekozen is voor een na ­
dere beschouwing over de invloed van tred 
op de vestiging van kiemplanten en over de 
effecten van bodemdichtheid en die van een 
combinatie van tred en dichtheid op de wor-
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Fig. 4. De sterfte van 
Plantago -kiemplanten 
door betreding. Bij het 
begin van de proef zijn de 
zaden in gezaaid in pot­
ten gevuld met in ver­
schillende mate verdicht 
duinzand. Op ieder tijd­
stip zijn de percentages 
afgestorven kiemplanten 
berekend ten opzichte 
van het aantal, in de 
voorafgaande periode, 
gekiemde planten per 
soort
•  -  losse bodem, licht 
betreden 
A -  matig verdichte 
bodem, matig be­
treden
■  -  sterk verdichte bo­
dem, sterk betre­
den
telontwikkeling. Voor een volledig overzicht 
wordt verwezen naar Blom, 1979.
Tred en vestiging van kiemplanten
In een aantal laboratorium-experimenten 
zijn de gevolgen van betreding voor de vesti­
ging van kiemplanten nagegaan. Zaden van 
de Plantago-sooncn werden hiervoor inge­
zaaid in kale, in verschillende mate verdichte 
zandbodems, waarbij de opzet zodanig was 
dat de kiemplanten elkaar niet konden beïn­
vloeden. Ter vergelijking is ook een experi­
ment uitgevoerd waarbij werd ingezaaid in 
zoden die afkomstig waren van paden, ber­
men en onbetreden plaatsen in een duingras- 
land. In deze proeven werd ook een indruk 
verkregen van de effecten van de omringende 
vegetatie op de kiemplanten. Na het inzaaien 
werd gestart met de kunstmatige betreding 
waarbij drie intensiteiten werden toegepast 
(sterk betreden, matig en licht betreden). Het 
bleek dat de gevolgen van de betreding voor 
de vestiging van de kiemplanten per soort 
verschillend waren (Fig. 4). De kiemplanten 
van P. coronopus bleken het minst bestand te 
zijn tegen tred, gevolgd door de kiemplanten 
van P. lanceolata (bij het experimentele werk 
was P. lanceolata var. sphaerostachya be­
trokken). P. major-k.\tm plan ten bleken be­
trekkelijk resistent tegen tred te zijn, m aar  in 
de experimenten met zoden bleek deze soort 
zich minder goed te kunnen handhaven in 
een gesloten vegetatiedek. P. lanceolata was 
het best in staat zich in een dichte, niet o( 
nauwelijks betreden vegetatie te vestigen. 
Zaai- en vestigingsproeven in het veld gaven 
een zelfde beeld te zien als de laboratorium­
experimenten.
Effecten op de wortelontwikkeling
Op proefvelden werden de effecten van bo- 
demdichtheid en die van betreding in com bi­
natie met bodemdichtheid op de ontwikke­
ling van oudere planten nagegaan. Hiervoor 
werd een betredingsmachine (Fig. 5) ontwik­
keld waaraan zich 14 ’voetjes’ (Fig. 6) bevon­
den die zo geprogrammeerd waren dat op
proefvelden met een sterk verdichte bodem 
een sterke tred werd uitgeoefend en op een 
matig verdichte bodem een matige tred; de 
veldjes met een losse bodem werden in lichte 
mate betreden. In totaal werden drie van 
deze series aangelegd. Aan het begin van de 
proef werden Plantago-kiemplanten in rijen 
gepoot op alle veldjes. Gedurende de proef 
werd een deel van ieder proefveld niet betre­
den; op deze plaatsen kwamen de effecten 
van alleen bodemdichtheid tot uiting.
Om een indruk te krijgen van de effecten van 
de diverse behandelingen op de ontwikkeling 
van de verschillende soorten werden ander­
half  jaa r  na de start van deze proef de planten 
van één serie proefvelden geoogst. Om een 
beeld te krijgen van de structuur van de wor­
telstelsels werden de planten geoogst met be­
hulp van een spijkerplank (o.a. Schuurman 
& Goedewaagen, 1965). Zoals op de Fig. 7a 
en 7b zichtbaar is, nam de bewortelingsdiep- 
te van alle Plantago-soorten a f  bij een hogere 
verdichtingsgraad van de bodem. Bij ver­
schillende landbouwgewassen is dit ver­
schijnsel ook bekend (zie o.a. Schuurman, 
1971). Dit effect wordt versterkt door de fac­
tor betreding. Bepalingen van de omtrekken 
en de drooggewichten van de wortelstelsels 
van ieder individu afzonderlijk wezen uit dat 
de wortelstelsels van P. lanceolata het sterkst 
gereduceerd werden bij een toename van de 
verdichtingsgraad en de betredingsintensiteit; 
een lichte betreding had bij deze soort reeds 
een groot effect. De wortelstelsels van P. co­
ronopus vertoonden de kleinste verschillen 
tussen de behandelingen. Een onverwacht re­
sultaat was de waarneming dat de wortel- 
groei en daardoor de bovengrondse ontwik­
keling van P. major sterk werd geremd door 
de breed ontwikkelde wortelstelsels van 
buurplanten. Deze beïnvloeding werd vooral 
in losse bodems geconstateerd en bleek in de 
sterk betreden en sterk verdichte bodems, 
door de kleine wortelstelsels van de b u u r ­
planten, nagenoeg afwezig te zijn. Op paden 
kan de grote weegbree zich handhaven o m ­
dat de soort zich in een verdichte bodem ge­
makkelijk kan vestigen, gedurende alle stadia 
in de levenscyclus goed bestand is tegen de 
mechanische beschadiging van tred en n au ­
welijks wortelconcurrentie ondervindt omdat 
de meeste andere soorten op het pad niet 
overleven.
Interessant is ook de aanpassing van P. coro­
nopus, een soort die in de duinen ook vaak 
op paden kan worden aangetroffen. De zaden 
van deze hertshoomweegbree zijn evenals die 
van de grote weegbree goed in staat te ontkie­
men in verdichte bodems.
Onder deze omstandigheden kan ook de ves- 
tigingsfase van de kiemplanten met succes 
worden volbracht. Betreding heeft echter een 
desastreus effect op de kiemplanten (Fig. 4), 
terwijl de volwassen planten zowel in hun 
boven- als ondergrondse groei nauwelijks 
worden geremd door betreding en bodemver- 
lichting. In het veld blijkt P. coronopus voor­
al te ontkiemen in het vroege voorjaar en het 
late najaar. Gedurende deze perioden is de 
tredintensiteit gering en de planten zijn het 
kiemplantstadium gepasseerd als de betre-
Smalle weegbree Hertshoomweegbree
Ti jd(dagen) Tijd (dagen)
Ruige weegbree Grote weegbree
Tijd (dagen) Tijd (dagen|
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Fig. 5. De betredingsma­
chine.
Fig. 6. De voetjes’van de 
b et redings machine.
dingsintensiteit groter wordt. Vaak kunnen 
de kwetsbare kiemplanten ook worden waar­
genomen in voegen tussen straatstenen. Als 
de planten groter worden en geraakt kunnen 
worden door betreders, hebben zij hun 
kwetsbare periode achter zich.
SAMENVATTING VAN DE 
RESULTATEN
De onderzochte Plantago-soorten bleken 
verschillend te reageren op betreding en bo­
demverdichting. De ontwikkeling tot k iem­
planten werd sterk beïnvloed door de dicht­
heid van de bodem en de micro-topografie 
van het bodemoppervlak. De overlevings­
kans van kiemplanten werd vooral bepaald 
door de betredingsintensiteit en de bedek- 
kingsgraad van de omringende vegetatie. De 
mate van bodemverdichting was een belang­
rijke factor voor de ontwikkeling van de wor­
telstelsels. In verdichte bodems nam de wor- 
telconcurrentie tussen de planten af. De on t­
wikkeling van de bovengrondse delen en de 
zaadproduktie  werden sterk beïnvloed door 
betreding. De reacties van de onderzochte 
soorten in het veld konden grotendeels wor­
den verklaard met de resultaten verkregen uit 
het experimentele deel van het onderzoek.
P. major ssp. major werd in de onderzochte 
duingraslanden vooral aangetroffen op sterk 
betreden paden met een sterk verdichte, 
vochtige bodem. Uit de experimenten bleek 
dat de zaden onder deze omstandigheden 
goed ontkiemden. De wortels van de k iem­
planten bleken uitstekend te kunnen b innen­
dringen in verdichte en vochtige substraten; 
de kiemplanten waren in staat zich op deze 
plaatsen te vestigen. De kiemplanten en de 
volwassen individuen waren bestand tegen 
betreding. In betreden situaties werd de gehe­
le levenscyclus voltooid. Wortelconcurrentie 
kon P. major ssp. major niet verdragen, 
waardoor de plant zich in een dicht vegeta- 
tiedek niet en op een pad met weinig be­
groeiing wel kon handhaven.
P. coronopus werd gevonden op matig betre­
den plaatsen in duingraslanden. De bodem 
bleek matig en soms sterk verdicht te zijn en 
het vochtgehalte was betrekkelijk laag. De 
wortels van de kiemplanten waren goed in 
staat verdichte bodems binnen te dringen. De 
kiemplanten bleken echter gevoelig voor be­
treding te zijn. In perioden met onregelmati­
ge of geringe betreding konden kiemplanten 
zich in het veld vestigen. Volwassen planten 
bleken betreding goed te kunnen verdragen. 
Opvallend was, dat de groei van het wortel­
stelsel slechts in geringe mate werd beïnvloed 
door de mechanische weerstand van het sub­
straat.
P. lanceolata var. sphaerostachya werd in de 
duingraslanden hoofdzakelijk aangetroffen 
op betrekkelijk droge plaatsen met een matig 
verdichte bodem en een gesloten vegetatie- 
dek. Dit taxon bleek tijdens alle levensstadia 
gevoelig voor bodemverdichting en betre­
ding. Alleen oudere planten konden geringe 
tot matige betreding redelijk doorstaan. Op 
enkele plaatsen in duingraslanden werd P. 
lanceolata op vochtige plaatsen aangetroffen. 
De bodem op deze plaatsen was betrekkelijk 
rijk aan organisch materiaal en de planten 
hadden langere aren en grotere rozetten dan 
de individuen groeiend op de droge bodems 
met lagere gehalten aan organisch materiaal. 
P. media komt niet voor in de onderzochte 
duingraslanden en werd als vergelijkingsob­
ject bij het experimentele deel van het onder­
zoek betrokken. De zaden bleken redelijk te 
ontkiemen in vochtige substraten en de 
kiemplanten waren minder goed bestand 
tegen betreding dan die van P. major ssp. 
major. De groei van de wortels in verdichte 
bodems was sterk geremd. In experimentele,
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Fig. 7 a. De invloed van 
bodemdichtheid op de
i vortelont i vi k keling va n 
vier Plantago-soorten. 
NC= losse bodem; M C = 
matig verdichte bodem; 
SC  = sterk verdichte 
bodem. Het experiment is 
uitgevoerd op proef­
velden. Op elke foto is de 
volgorde van soorten van 
links naar rechts Planta­
go major, P. media, P. co­
ronopus, P. major, P. lan­
ceolata en P. media.
betreden situaties werden weinig bloeiende 
exemplaren van P. media waargenomen.
SLOTBESCHOUWING
Onderzoek naar de invloed van betreding op 
de vegetatie uitgevoerd als een deelstudie van 
het recreatie- en begrazingsonderzoek in na­
tuurgebieden is niet alleen uit wetenschappe­
lijke overwegingen van belang, maar  kan ook 
bijdragen tot de keuze van de gewenste be­
heersmaatregelen (zie o.a. van der Werf, 
1970; Oosterveld, 1975; Bakker & Allersma, 
1979). Om in meer of minder natuurlijke ter­
reinen een beeld te verkrijgen van de maxi­
maal toelaatbare betreding is onderzoek van 
de vegetatie gedurende lange periode op ver­
schillende plaatsen in begraasde of  door re­
creanten bezochte gebieden even nodig als 
studies naar het gedrag van de recreant en het 
grazende dier. Een dergelijke multidiscipli­
naire aanpak, die met name in Nederland re­
delijk ver gevorderd is, kan uiteindelijk lei­
den tot een bundel 'Richtlijnen voor het be­
heer van betreden natuurgebieden’. Experi­
mentele studies aan enkele plantesoorten zijn 
nodig om in detail inzicht te krijgen in de 
reactie van planten op milieufactoren. Het 
practische nut voor het beheer voortvloeiend 
uit studies naar de reacties van afzonderlijke 
planten op de factoren betreding en bodem ­
verdichting kan worden afgemeten aan de 
mate waarin beheerders gebruik maken van 
de resultaten van dergelijk onderzoek. Nu 
reeds kan gesteld worden dat indicator- 
soorten werkzame en doelgerichte instru­
menten zijn voor het practische beheer.
Tot slot nog een opmerking van wetenschap­
pelijke aard. Alle planten die voorkomen in 
betreden terreinen moeten in meer o f  m inde­
re mate aangepast zijn aan de factoren betre­
ding en bodemverdichting. Deze stelling is in 
dit verhaal geïllustreerd met voorbeelden uit 
het geslacht Plantago. In een studie naar  de 
aanpassing van plantesoorten aan een of  en­
kele milieufactoren moet echter goed worden 
onderkend dat het voorkomen van een soort 
in het veld bepaald wordt door een complex 
van factoren. Veel van deze factoren, die zo-
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Fig. 7b. De invloed van 
betreding en bodemdicht­
heid op de wortelontwik- 
keling van vier Plantago- 
soorten. LT=  licht betre­
den, losse bodem; M T = 
mat ig b et reden, mat ig 
verdichte bodem; H T=  
sterk betreden, sterk ver­
dichte bodem. De betre­
ding is nagebootst met de 
bet redi ngsmach ine. O p 
elke foto is de volgorde 
van de soorten van links 
naar rechts Plantago m a­
jor, P. media. P. corono­
pus, P. major, P. lanceo­
lata en P. media.
wel abiotisch als biotisch van aard kunnen 
zijn, kunnen in experimenteel onderzoek af­
zonderlijk en in combinatie  worden onder­
zocht. Voor een goed begrip is terugkoppe­
ling naar de veldsituatie een noodzakelijke 
voorwaarde en een wezenlijk onderdeel van 
de experimentele plantenoecologie.
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